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摘要 :植物 的 生长 环境 不 但 可 直接 作用 于 其 可 利用 资源 的 多 寡 及 其 光 殖 分 配 , 而 且 可 通过 影响 植物 所 在 的 群落 以 及 传粉 者 的 组 
成 或 行为 而 间接 的 导致 繁殖 差异 。 然 而 ,直接 与 间接 作用 的 方向 或 强度 很 少 被 同时 关注 ;从 而 限制 子 从 机 制 上 理解 环境 对 植物 
IERI, PU Ki (Sagittaria trifolia L.) 为 研究 材料 ,将 相同 基因 型 组 成 的 植株 分 别 种 植 在 光照 差异 明显 的 两 个 同 质 园 
( 林 随 区 与 日 照 区 ) ,于 盛 花期 对 野花 姑 的 开花 数量 .昆虫 访 花 进 行 了 观察 ,确定 其 主要 访 花 昆虫 .记录 访 花 行为 以 及 野 攻 姑 的 
繁殖 产 出 水 平 。 研 究 表明 ,日 照 区 野花 姑 每 天 开放 的 花 东 和 植株 数量 显著 高 于 林 荫 区 ”两 个 区 域内 野花 姑 的 主要 访 花 者 有 四 
大 类 : 蚜 蝇 类 、 蜂 类 蝶 类 和 蝇 类 ;其 中 林 了 靖 区 的 主要 传粉 昆 忠 为 蚜 蝇 类 ,而 日 照 区 为 蜂 类 ,日 照 区 昆虫 单位 时 间 内 的 访 花 频率 、 
昆虫 每 回合 访问 的 雄花 数 、 总 花 数 和 花序 数 均 显著 高 于 林 靖 区 。 日 照 区 野 慈 姑 的 座 果 率 显 著 高 于 林 靖 区 ,而 单果 种 子 数 量 与 种 
子 面积 与 林 荫 区 相当 。 总 体 而 言 ,日照 区 野花 姑 的 繁殖 产 出 达到 本 林 荫 区 的 三 倍 以 上 ,这 是 环境 的 直接 作用 与 环境 介 导 的 传粉 
作用 在 同一 方向 上 姜 加 的 结果 ,生前 者 占 主导 地 位 。 在 关注 植物 物理 环境 和 生物 因子 三 者 之 间 互 作 的 前 提 下 ,量化 每 个 繁殖 
阶段 的 水 平 ,特别 是 传粉 昆虫 在 不 同 生 境 下 的 表现 ,阐述 了 环境 异 质 性 导致 植物 繁殖 差异 的 根本 原因 。 
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Abstract: Habitats where plants grow, not only directly affects the resource availability and allocation, but also indirectly 
affects the plants’ reproductive status by shaping the community, especially the composition and behavior of pollinators. The 
direction and relative strength of direct and indirect effects are rarely considered simultaneously, which limits our 
understanding of environment-driven differences in plant reproduction. We placed Sagittaria trifolia plants of the same 
genotype composition in two common gardens that differed considerably in light ( understory and sun). During the peak of 
anthesis, we quantified the flowering status, identified visiting insects, and recorded their foraging behaviors. The 


reproductive output of plants in both habitats was also estimated in aspects of fruit-set as well as seed number and size. The 
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results showed that plants in the sun had more flowers and flowering individuals than those in the understory did. The main 
visitors of S. trifolia could be summarized into four categories, namely the hoverfly, bee, butterfly, and fly, among which, 
the hoverfly and bee were the most important in the understory and sunlit habitats. The pollinator visitation frequency was 
higher in the sun than it was in the understory. During each foraging bout, a higher number of male flowers, total flowers, 
and inflorescences in the sun were visited than those in the understory. The S. trifolia plants grown in the sun had a higher 
fruit-set than those grown in the understory, but there was little variation in their seed per fruit and seed size. Taken 
together, these results indicate that the total reproductive output of plants grown under the two habitats showed more than 
three-fold differences, which was caused by accumulation in the same direction induced by direct and indirect environmental 
effects, and the former appeared to be the dominating factor. Our study highlights the importance of focusing on the 
interactions between plants and the physical environment as well as biotic factors at every step of plant reproduction, 


especially the distinctive performances of pollinators. 
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植物 与 物理 环境 的 互 作 是 生态 学 关注 的 一 大 焦点 。 一 方面 ,环境 对 植物 的 生长 和 繁殖 会 市 来 极 大 的 直接 
影响 “”。 植 物 生 长 不 可 或 缺 的 光照 温度、 水 分 .营养 在 不 同 的 地 理 尺度 上 必然 存在 变化 ,各 个 因素 的 异同 
往往 会 造成 植物 生长 速率 、 发 育 水 平 、 繁 殖 方式 或 生活 史 某 种 程度 的 改变 2 例如 在 光照 充足 的 环境 下 玄 参 科 
的 沟 酸 浆 属 植物 (Mimzulus ) RRE BTE P E JT 46 7^ ,类 似 的 开花 物候 推迟 也 出 现在 高 寒 草 旬 植物 群落 对 
光照 长 度 的 响应 中 s RAE RES ( Gentianopsis paludosa) 在 草 甸 生 境 获得 的 光照 资源 多 于 灌 从 生境 ,导致 其 在 
蕾 期 的 花 打 数量 显著 偏 高 ”。 如 果 某 种 环境 压力 是 持续 不 变 的 ,从 长 远 来 看 ,还 会 导致 植物 种 群 的 进化 , 即 
产生 各 种 性 状 的 适应 性 改变 '。 例 如 美洲 风铃 草 CGampanulastrum americanum ) 在 林 荫 环境 下 多 为 两 年 生 的 
植物 ,而 光照 环境 下 多 为 一 年 生 -”。 斑 点 老 汲 草 ( Geranium maculatum) 在 异 质 性 环境 下 种 群 的 繁殖 系统 也 存 
在 着 差异 ,干燥 环境 下 主要 是 性 二 态 植株 ;而 湿润 环境 下 主要 是 性 单 态 植株 ” 。 

另 一 方面 ,物理 环境 的 差异 会 导致 生物 群落 的 改变 ,继而 使 得 与 植物 相关 的 各 种 互利 共生 .寄生 .竞争 . 捕 
食 等 种 间 关 系 发 生变 化 。 其 中 ,传粉 者 对 有 花 植 物 的 有 性 繁殖 起 痢 至 关 重 要 的 作用 ,如 果 传 粉 者 的 组 成 和 行 
为 在 不 同 的 环境 下 发 后 改变 ,势必 会 给 繁殖 带 来 影响 。Herrera X] E HT EKE (Lavandula latifolia) 的 6 年 调查 
表明 :不同 生 境 下 该 植物 出 现 了 分 别 以 蜂 类 和 蝶 类 为 主要 传粉 者 的 大群 ,由 于 不 同 昆虫 的 本 身 属性 和 行为 差 
异 , 蜂 类 访 花 频 党 但 提高 了 同 株 异 化 授粉 (geitonogamy ) , 蝶 类 访 花 较 少 但 因 飞 行距 离 远 从 而 促进 了 寞 株 
传粉 ” 。 

过 去 的 研究 往往 强调 不 同 的 环境 因 了 于 和 植物 相应 的 繁殖 表现 , 即 整个 过 程 的 起 点 和 终点 ,而 未 细致 拆 分 
每 一 个 可 能 发 生变 化 的 阶段 ,也 未 区 分 生物 因子 和 非 生物 因子 或 独立 或 协同 的 作用 ”。 例 如 ,调查 发 现 相 思 
Pi (Acacia longifolia ) 在 湿润 气候 下 果实 败 育 数量 要 显著 少 于 干旱 气候 的 ,南北 坡 向 对 暗 紫 贝 母 (Fritillaria 
unibrdcteata)) 的 单果 种 子 数 存在 显著 影响 «o EGER AE ( Rose soulieana ) 的 果实 重量 和 种 子 活力 在 山区 河谷 的 
不 同 流域 间 差 异 显著 "等 等 。 以 上 研究 极 易 导 致 某 种 物理 环境 被 贴 上 或 “恶劣 ”或 “优异 ”的 标签 ,然而 这 些 
植物 在 座 果 和 结实 上 的 变化 还 可 能 是 受到 群落 或 传粉 的 间接 影响 ,如果 不 进行 细致 全 究 ,很 可 能 导致 错误 的 
归 因 和 建议 。 

也 有 少量 人 研究 同时 关注 了 物理 环境 和 传粉 者 对 植物 的 有 影响。 例如 ,美洲 风铃 草 ( Campanulastrum 
americanum ) 在 林 际 和 林 下 两 种 生境 里 的 开花 物候 .昆虫 访 花 行 为 以 及 花粉 限制 程度 存在 显著 差异 ,导致 了 前 
者 的 果实 数量 更 高 ,进一步 的 分 析 得 出 其 繁殖 差异 并 不 是 由 某 一 个 因素 独立 决定 ,而 是 多 个 直接 和 间接 影响 
同 向 全 加 的 结果 ,类似 的 原因 也 导致 了 桃 叶 风 铃 草 ( Campanula persicifolia) 的 个 体 繁殖 差异 '” 。 也 有 研究 
发 现 环境 对 植物 的 直接 和 间接 作用 方向 相反 ,如 不 同 海拔 的 两 个 草 甸 毛 恨 (Rarnaunculus acris ) 居 群 里 , 低 海拔 
植株 的 开花 和 胚珠 数量 均 高 于 高 海拔 的 个 体 ,但 是 低 海 拔 的 居 群 存在 明显 的 花粉 限制 ,导致 其 繁殖 不 足 ” 。 
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以 上 实例 表明 ,环境 介 导 的 传粉 作用 不 可 忽视 ,这 一 环 市 的 缺失 会 影响 理解 不 同 生境 下 植物 差异 性 繁殖 的 根 
本 原因 。 

本 文通 过 控制 对 比 实验 ,人 研究 两 种 不 同 生境 ,特别 是 光照 环境 对 于 植物 繁殖 适合 度 的 影响 ,强调 同时 关注 
环境 的 直接 作用 和 传粉 者 的 间接 作用 ,以 期 分 析 环 境 导 致 植物 繁殖 差异 的 机 制 。 以 多 年 生 草 本 植株 野花 寻 
( Sagittaria trifolia L.) 作为 研究 材料 拟 解 决 以 下 问题 :(1) 不 同 的 光照 环境 是 否 影响 野花 姑 的 开花 生理 ? (2) 
光照 环境 的 差异 是 否 影响 野花 姑 传 粉 昆 虫 的 组 成 和 访 花 行为 ? (3) 不 同 光照 环境 下 野花 姑 繁殖 产 出 如 何 改 
AE? (4) 环境 对 植物 的 直接 与 间接 作用 的 方向 是 否 一 致 ? 相对 大 小 如 何 ? 


1 材料 与 方法 


1.1 实验 材料 

WF Z& th ( Sagittaria trifolia L. ) 隶 属 泽 演 科 慈 姑 属 ,是 一 种 生长 在 池塘 沼泽、 沟渠 .水田 等 浅水 区 域 的 多 年 
^E FT np RI ,适应 能 力 较 强 ,几乎 全 国 各 地 均 有 分 布 “| , 且 自 然 生 长 于 各 种 光照 环境 不 。 它 是 一 种 
自 交 亲 和 、 兼 有 有 性 繁殖 (开花 结实 ) 和 无 性 繁殖 (地 下 球茎 ) 的 植物 。 花 期 5 一 10 月 左右 (湖北 地 区 的 盛 花 期 
7 一 8 H ) ,总 状 花 序 , 每 轮 一 般 三 条 花 , 自 下 而 上 顺 次 开放 ,花序 基部 为 肉 花 ,开放 持续 1 一 2 d, 顶 部 为 雄花 , 开 
放 持 续 4 一 10 d。 墅 花 姑 为 典型 的 雌花 先 熟 .雌雄 异 花 同 株 的 植物 5 且 单 花 开 花 时 长 仅 有 一 天 ,传粉 者 在 
6:00—14:00 间 表 现 活跃 。 野 慈 姑 的 雄 峻 花 的 花 部 结构 基本 相同 ;都 有 三 鸭 白 色 花 办 , 具 花 蜜 ,上 肉 花 的 中 
部 为 心 皮 , 呈 球形 .绿色 ,雌花 在 授粉 三 周 后 长 为 成 熟 的 球形 瘦 果 ;雄花 的 中 部 为 花药 ,多 雄 莫 OS. PER 
姑 是 虫 媒 传粉 的 植物 , 食 蚜 蝇 小 型 蜂 类 等 多 种 昆虫 可 以 为 其 传粉 。 
1.2 实验 设计 
1.2.1 质 区 选取 方法 

实验 于 2015 年 在 中 国 科 学 院 武汉 植物 园 开展 ;在 野外 选取 两 个 不 同 环境 的 实验 区 :一 个 区 域 上 方 有 高 大 
的 池 杉 和 樟树 ,周边 大 部 分 区 域 为 天 然 乔 本 涨 木 群落 ,为 典型 的 密闭 林 下 环境 (以 下 简称 林 卫 区 ) ; 另 一 个 区 
域 选 在 一 定 高 度 的 露天 台地 ,周围 没有 任何 高 大 植株 或 建筑 物 的 遮蔽 ,在 畏 明 的 天 气 太 阳 可 整 日 连续 照射 ,为 
典型 的 全 日 照 环境 (以 下 简称 日 照 区 ) 。 两 个 实验 区 均 有 88 盆 野 蒸 姑 的 盆栽 植株 。 所 有 植株 来 自 于 2013 年 
野外 采集 的 球 葵 克 隆 分 株 ' , 且 两 个 区 域 的 基因 型 组 成 基本 相同 ,以 确保 环境 是 野 慈 寻 后 续 开 花 传粉 和 繁殖 

异 的 单一 来 源 。 

1.2.2. 光照 强度 测量 

因为 光照 因子 是 质 区 选择 的 主要 考虑 ,为 了 量化 两 个 区 域 的 光照 强度 差异 ,在 林 随 区 和 日 照 区 分 别 放置 
一 个 相同 型 号 的 光量 子 计 (Apogee MQ - 200 ,美国 犹他 州 ) ,于 2015 年 7 月 24 日 开始 对 光合 有 效 辐射 (PAR， 
以 下 简称 光 强 ,umohm ^ s ， ) 进 行 连续 30 d 的 测量 。 为 了 全 面 反映 每 个 区 域 的 平均 光照 强度 ,光量 子 计 每 天 
移 至 区 域内 一 个 新 的 随机 位 置 。 记 录 从 6:00 持续 至 19:30 ,每 30 min 自动 计算 并 存储 该 时 间 段 内 的 平均 光 
照 强度 , 故 每 天 林 戎 区 和 日 照 区 分 别 有 28 个 数据 。 
1.2.3 ”野花 好 开花 统计 

于 2015 年 7 月 24 日 至 30 日 ,每 天 8:00 一 10:30 对 当日 两 个 区 域内 开放 的 墅 慈 姑 花 条 进行 统计 ,包括 每 
个 区 内 野 慈 姑 的 雄花 数量 .雌花 数量 .总 开花 数量 和 开花 植株 数量 。 同 时 对 当日 开放 的 雌花 用 吊牌 标记 ,便于 
收获 和 统计 果实 。 
1.2.4 昆虫 访 花 观 察 

在 上 述 开 花 统计 时 段 内 ,选择 晴朗 或 多 云天 气 , 于 每 日 6:00 一 14:00 [RDULEE UI 46 Eb TEOG] SC Uy pel p] ET 2 
姑 花 东 的 访问 。 一 组 实验 以 花 条 为 观察 对 象 ,记录 固定 花 条 被 昆虫 访问 的 情况 。 对 林 戎 区 和 日 照 区 分 别 选取 
位 置 集中 的 共计 约 40 2REEZA UE MEETER | E) 作为 观察 对 象 ,进行 连续 15 分 钟 的 观察 ,记录 传粉 者 访问 雌 
花 和 雄花 的 总 次 数 ,传粉 者 在 花 条 上 停留 时 间 超 过 3 秒 记 录 为 成 功 访 花 一 次 。 在 6:00 一 14:00 的 时 间 段 内 每 
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个 小 时 每 个 区 域 完成 4 个 15 分 钟 的 观察 记录 (共计 32 个 ) ,最 后 计算 昆虫 访 花 频率 (昆虫 访问 的 总 次 数 : 观 
测 的 花 东 数 , 单 位: 次/( 条 xl15 min) ) 。 

为 一 组 实验 以 单个 访 花 昆虫 的 一 个 访问 回合 为 单位 (从 昆虫 进入 到 飞 离 区 域 记 为 一 个 完整 的 访问 回合 ， 
Foraging bout) ,记录 昆虫 类 别 和 详细 的 访问 过 程 。 同 时 ,对 每 个 区 域内 出 现 的 访 花 昆虫 进行 招 照 和 取样 ,用 于 
物种 鉴定 。 观 测 的 指标 包括 每 个 访问 回合 访 花 昆虫 的 种 类 ( 蜂 类 ig S EOS 是 蝇 类 和 其 他 五 大 类 ) ,每 回合 
访 花 持 续 时 间 ,每 回合 访问 的 花序 数量 .雄花 数 、 雌 花 数 和 总 花 数 ,同时 计算 每 回合 的 单 花 停留 时 间 ( 访 花 持 
续 时 间 :总 花 数 ) 。 每 个 区 域 分 别 观察 记录 约 50 个 访 花 回合 。 

1.2.5 OR tH 

BT ZEN SR TR" h TETT AEST SE ECP PUR JT ERER R .单果 种 子 数 量 和 种 子平 均 面 积 。 和 在 两 个 
区 域内 野 枇 姑 雌 花 开 放 约 20 d 后 ,将 所 有 成 熟 果 实 采 摘 ,单个 存放 于 牛皮 纸袋 中 (6 emx10 em) , 烘 于 待 用 
(50C ,12 h) 。 同 时 ,分 别 统计 林 上 苏区 和 日 照 区 每 个 开花 植株 的 果实 数量 和 座 果 率 ( 有 果实 数量 :雌花 数量 ) 。 
对 每 个 植株 随机 挑选 3 个 果实 进行 种 子 计数 。 具 体 方法 为 将 每 一 个 果实 的 所 有 种 子 人 工 平 铺 于 一 张 A3 B 
板 纸 上 ,尽量 保证 种 子 之 间 没 有 重合 ,用 固定 位 置 和 焦距 的 单反 照相 机 (尼康 D7000) 对 其 招 照 ,然后 用 Image 
J 软件 对 照片 进行 分 析 人 处 理 , 得 出 单果 种 子 数量 与 种 子 的 平均 面积 。 

L3 数据 统计 与 分 析 

用 SAS 数据 处 理 软件 利用 方差 分 析 (ANOVA, proc glm, proc mixed ) 对 两 个 区 域 的 光合 有 效 辐射 .开花 情 
况 .昆虫 访 花 频率 和 昆虫 每 回合 的 访 花 情况 进行 了 比较 。 在 光 强 的 分 析 中 js 把 “区 域 ”" 作 为 一 个 固定 因素 ,“ 日 
期 "作为 一 个 随机 影响 因素 , “时间”( 记 为 从 1 到 28 的 连续 变量 ) 及 其 二 次 项 和 它们 分 别 与 区 域 的 交互 效应 
都 同时 列 入 固定 的 变异 来 源 ( 且 结 果 均 显著) 。 在 开花 情况 的 统计 中 ,区 域 为 固定 因素 ,日 期 为 随机 因素 。 比 
较 两 个 区 域 的 昆虫 访 花 频率 时 ,把 花 性 别 . 区域 和 时 间 ( 同 上 ) 作为 固定 因素 ,天 气 (晴朗 和 多 云 两 类 ) 和 观察 
者 作为 随机 因素 (交互 作用 不 显著 )。 访 花 昆 忠 的 组 成 在 两 个 区 域 的 区 别 采 用 卡 方 分 析 ( Chi-Square，proc 
freq)。 昆 虫 每 回合 访 花 的 分 析 中 ,响应 变量 有 访 花 持续 时 间 、 单 花 停留 时 间 .访问 雄花 数 .访问 雌花 数 .访问 
总 花 数 和 访问 花序 数 , 每 个 模型 中 ,区 域 \ 昆 虫 种 类 (由 于 其 他 类 昆虫 组 成 十 分 多 样 .不 具有 代表 性 , 故 只 计 入 
4 种 类 型 ) 和 每 个 回合 对 应 的 时 间 ( 同 上 ) 都 同时 作为 固定 因素 ,日 期 作为 随机 因素 (交互 作用 不 显 车 ) ,并 采 
用 Tukey 进行 事后 两 两 比较 。 针 对 花 和 朱 和 花序 数量 的 4 个 变量 ,还 在 模型 中 分 别 加 入 了 总 雄花 数 .总 雌花 数 、 
总 花 数 和 总 开花 花序 数 作 为 协 变 量 。 以 分 析 昆 虫 的 每 个 访 花 回合 是 否 受 整个 区 域 开花 情况 的 影响 。 索 殖 产 出 
方面 ,两 个 区 域 座 果 率 的 比较 采用 响应 变量 为 二 元 的 广义 线性 混合 模型 (proc glimmix, dist = binary ) ; 种 子 数 
量 和 面积 的 比较 采用 了 方差 分 析 。 两 个 模型 中 固定 因素 是 “区 域 ”, 随 机 因素 是 “个 体 ”。 为 了 满足 方差 分 析 
的 正 态 性 和 方差 同 质 性 的 前 提 , 对 种 子 面积 进行 了 平方 根 转换 。 


2 结果 


2.1 两 种 环境 的 光 强 与 野花 姑 的 开花 情况 

目 照 区 与 林 荫 区 的 光合 有 效 辐射 有 显著 差别 ,日 照 区 的 日 平均 光照 强度 为 (751.6 +21.4) pmol m^? s~, 
而 林 戎 区 的 为 (248.3 x 11.7) pmol m^ s ,日 照 区 显著 偏 高 (F180=13.67, 已 =0.0002) 。 两 个 区 域内 野 枇 姑 
的 开花 情况 统计 发 现 :日 照 区 每 日 开放 的 雌花 数 .雄花 数 .开花 总 数量 和 开花 的 植株 数 都 显著 大 于 林 防 区 ( 表 
1) ,表明 光照 充足 的 生长 环境 对 植物 的 有 性 繁殖 存在 正 向 增益。 
2.2 ”两 种 环境 访 花 昆虫 的 访 花 频率 

日 照 区 昆虫 的 访 花 频率 要 高 于 林 随 区 (图 1) ,该 差异 接近 显著 (了 1,,=3.53, P=0.06) ,说 明光 照 强 的 环 
境 在 一 定 程 度 上 促进 了 昆虫 对 野花 姑 单 个 花 基 单位 时 间 的 访问 。 同 时 ,昆虫 访 花 的 时 间 段 也 对 访 花 频 率 有 显 
著 的 影响 (一 =6.58, P=0.01) ,表现 为 从 上 午 到 下 午 的 递增 趋势 。 访 花 频 率 在 雌雄 花 之 间 不 存在 性 别 差异 
(F, 4,270.07, P=0.79) 
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表 1 两 种 生境 下 野 慈 姑 的 开花 情况 


Table 1 Flowering status of Sagittaria trifolia under two habitats 


平均 数 + 标 准 误 Mean+S.E. 


DES 林 荫 区 Understory 日 照 区 Sun 
雄花 数 No. of male flowers 99+8 203+16 1,6 71.16 0.0002 
WEXEZX No. of female flowers 1325 437 1,6 11.75 0.014 
总 花 数 Total flower number 112+11 245+17 1,6 91.66 <0.0001 
开花 植株 数 No. of flowering plants 32+1 69+1 1,6 1857.85 <0.0001 
2.3 ”两 种 环境 的 访 花 昆虫 种 类 0 

野 慈 姑 的 访 花 昆 虫 可 大 致 分 为 五 类 :是 蝇 类 R E 
蜂 类 、 蝶 类 以 及 其 他 类 ( 表 2) ,其 他 类 的 昆虫 从 物种 构 。 % id 
成 上 非常 多 样 ,但 每 种 来 访 的 次 数 均 较 少 。 林 荫 区 记录 EL o 
共计 49 个 次 ,其 中 有 是 蝇 类 23 个 次 ,以 黑 带 ( 细 扁 ) 食 33 
是 蝇 为 主 , 兼 有 少量 其 他 种 (拉丁 名 见 表 2, 下 同 ) ,常见 ROS 
的 还 有 蝇 类 (丝光 绿 蝇 ) 11 个 次 , 蜂 类 (意大利 蜂 )5 个 E ol 
次 ,和 蝶 类 ( 灰 蝶 科 )5 个 次 ;其 他 类 昆虫 有 记录 5 个 次 E 
(EKSF CERE KIER ERRE). 日照 Mili IX Understory 日 照 区 Sun 
区 记录 共计 51 个 次 ,其 中 蜂 类 13 个 次 ,是 蝇 类 ( 黄斑 粗 ^ en ur; t: 


腿 管 食 是 晶 . 标 腿 斑 眼 是 晶 、 黑 色 斑 眼 蚜 蝇 黄道 是 蝇 、 
裸 芒 宽 盾 师 蝇 )9 个 次 , 蝇 类 ( 丝光 绿 蝇 \ 口 蜡 蝇 属 纹 昌 
属 )7 个 次 和 蝶 类 ( HE GCUREI TES Ve ZAKER MERKIR O1 


Fig.1 The pollinator visitation frequency on Sagittaria trifolia 


under two habitats 


WERL) AAR; HARGET RU , 55 69 E E Eg SRL a, .时 舌 蜂 属 、 隧 蜂 科 、 指 角 晶 科 等 18 个 次 。 除 开 其 
他 类 ,四 种 不 同 访 花 者 类 型 的 占 比 在 两 个 区 域 有 明显 区 别 (X*=9.3, P-0.026; 图 2) , 林 荫 区 的 传粉 昆虫 以 蚜 
蝇 为 主 , 而 日 照 区 的 为 蜂 类 。 总 体 而 言 , 野 花 姑 的 花 条 能够 吸引 多 种 昆虫 访 花 ,并 不 依靠 某 单 一 类 群 ,属于 谤 


化 的 访 花 系统 。 


R2 野 慈 姑 访 花 昆虫 种 类 名 录 


Table 2 -Observed pollinator species for Sagittaria trifolia 


科 Family 属 / 种 Genus/Species 


实验 归 类 Experimental category 


IRERE Lycaenidae AZ KU Tongeia filicaudis 


WEJE KE Pseudozizeeria maha 


FHP} Hesperiidae 曲 纹 稻 弄 蝶 Parnara ganga 


TERI Pieridae 未 定 种 


食 蚜 蝇 种 Syrphidae 黑 带 食 蚜 蝇 属 Episyrphus sp. 
WS Su E WES Phytomia errans 
黄斑 粗 腿 管 食 蚜 蝇 Mesembrius flavipes 
棕 腿 斑 眼 蚜 蝇 Eristalinus arvorum 
黑色 斑 眼 是 蝇 Eristalinus aeneus 
黄 腹 狭 口 食 蚜 晶 Asarkina porcina 


xpo NS Phytomia zonata 
baf} Muscidae 纹 量 属 Graphomya sp. 
丽 晶 科 Calliphoridae 丝光 绿 晶 Lucilla sericata 
O 5. RES Stomorhina sp. 


暴 类 Butterfly 


是 晶 类 Hoverfly 


曲 类 Fly 
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续 表 
科 Family 属 / 种 Genus/Species 实验 归 类 Experimental category 
AE ERE Apidae 意大利 蜜蜂 Apis mellifera 蜂 类 Bee 
WESEL Eumenidae BB ERA E Allorhynchium argentatum 其 他 类 Others 
胡 蜂 科 Vespidae 墨 胸 胡 蜂 Vespa nigrithorax 
分 舌 蜂 科 Colletidae 叶 舌 蜂 属 Hylaeus sp. 
IUE. Formicidae HZ E Camponotus japonicus 
SI ERE Coccinellidae -E RESI B, Coccinella septempunctata 
WERL Pentatomidae — Rig Eysarcoris sp. 

斗 Lygaeidae 小 Hy Nysius sp. 

KEF} Lygaeid Nm Nysi 
ptf} Halictidae 未 定 种 
指 角 蝇 科 Neriidae 未 定 种 
T&K FL Thomisidae AER! 


林 荫 区 


pia 
5296 


图 2 两 种 生境 不 野 慈 姑 的 访 花 昆虫 组 成 


Fig.2 Pollinator compositions of Sagittaria trifolia under two habitats 


2.4 ”两 种 环境 下 访 花 昆虫 每 回合 访 佬 情况 

日 照 区 的 昆虫 每 个 回合 访问 的 花序 数量 高 于 林 戎 区 、 且 访问 的 总 花 数 和 雄花 数 也 显 若 高 于 林 戎 区 ,但 是 
访问 的 肉 花 数量 相当 ( 表 -3 ) 。 值 得 一 提 的 是 ,整个 区 域 的 开花 情况 对 各 个 访问 量 均 没有 线性 影响 (开放 的 总 
JEFF, =2.23y 人 =0.14; 总 花 数 :局 4 20.24, P= 0.63; 总 雄花 数 :局 20.07, P=0.80; 总 上 肉 花 数 : 下 6 = 
0.05, P-0.83) ; 这 表明 昆虫 访 花 行为 上 的 区 别 在 很 大 程度 上 是 直接 受 环境 影响 ,而 不 是 由 两 个 区 域 在 开花 
基础 数量 上 的 差异 所 导致 。 虽 然 每 个 访 花 回合 的 持续 时 间 在 两 个 区 域 之 间 差 异 不 明显 ,但 是 林 随 区 的 单 花 停 
留 时 间 有 高 于 日 照 区 的 趋势 ( 表 3)。 


表 3 两 种 生境 下 野花 姑 传粉 昆虫 的 每 回合 访 花 特征 


Table 3  Pollinators' visitation characters per foraging bout on Sagittaria trifolia under two habitats 


"M Variables 平均 数 + 误 差 Meants.e. " . " 
林 荫 区 Undersotry H H&K Sun 

每 回合 访 花 时 间 Time duration per foraging bout/s 281.4+43.3 301.9+40.4 1,65 0.72 0.3999 
单 花 停 留 时 间 Time spent per flower/s 48.6+8.0 28.6+5.9 1,65 3.65 0.0604 
访问 雄花 数 No. of visited male flowers 4.90.6 10.6+1.0 1,65 7.50 0.0079 
访问 肉 花 数 No. of visited female flowers 1.8+0.5 2.00.6 1,65 1.86 0.1771 
访问 总 花 数 No. of visited flowers 6.9+0.7 12.6+1.4 1,65 6.56 0.0128 
访问 花序 数 No. of visited inflorescences 2.60.3 6.60.5 1,65 30.30 «0.0001 
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从 昆虫 类 型 来 看 , 晶 类 在 每 个 访 花 回合 的 持续 时 间 上 显著 长 于 蜂 类 (1= 2.73, P 20.04) ; HIRV i] FRE 
花 数 显著 高 于 其 他 3 个 类 型 (Fs=5.50, P=0.002) 。 以 上 结果 说 明 晶 类 访 花 习 性 明显 与 其 他 的 访 花 昆虫 不 
同 ,表现 出 偏 肉 花 的 喜好 和 长 时 间 的 停留 (图 3)。 
600 
500 
400 


300 


持续 访问 时 间 
Time duration/s 


200 


100 


每 回合 访问 雌花 数 
Number of visited female flowers/ 4 


0 l 
蜂 VPE 蝶 da 蜂 Vp WE dra 
Bee Hoverfly Butterfly Fly Bee Hoverfly | Butterfly Fly 
图 3 ESPÉ^ [s252 B fi 3 EE H3 8E dE [el B5 73 IS REGE 


Fig.3 Pollinators' visitation characters per foraging bout on Sagittaria trifolia for different pollinator categories 


2.5 两 种 环境 下 野 慈 姑 的 繁殖 产 出 

在 实验 时 间 段 内 ,日 照 区 结实 总 量 为 322 个 ,而 林 贡 区 为 -99 个 5 目 照 区 的 座 果 率 显 著 高 于 林 戎 区 
(F, 4, 717.1, P<0.0001)。 单 果 水 平 上 , 林 靖 区 的 种 子 数量 与 日 照 区 的 基本 二 致 (Ff ,=0.16, P 0.69) , 暗 
示 两 个 区 域 的 雌花 在 豚 珠 数量 上 没有 显著 的 不 同 , 即 光照 环境 未 影响 植株 在 豚 珠 上 的 繁殖 投入 。 同 时 , 林 戎 
区 的 种 子平 均 面积 与 日 照 区 的 也 无 显著 差异 (下 ,=2.16, P. 20.14) ,表明 两 个 区 域 的 种 子 质量 区 别 不 明显 
(图 4)。 
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图 4 ”两 种 生境 下 野花 姑 的 繁殖 产 出 
Fig.4 The reproductive output of Sagittaria trifolia under two habitats 
oko 表示 P«0.001 , ns 表示 两 者 之 间 区 别 不 显著 
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3.4. ANERER 5r HOT BEA] ECBESS Up] 

CAFE He A DAR B T OR TR , IS SIC: TE oe EBUBET Cus BE PI P AP Fe] HE Er ET doc 35:22 0] 28 DAL T IO HR ,一 为 
i ERES 8 H BRE, 05 — APPS EC , SEU E S AIT PCI OG. IG BEEETE E E2258, HL H EKA HOPES] 
光 强 是 林 戎 区 的 3 倍 左右 。 除 光照 外 ,由 于 两 个 实验 区 域 的 直线 距离 仅 约 800 m, 其 天 气 、 降 水 等 气象 因素 应 
该 相差 无 几 。 爹 栽 的 实验 设计 也 决定 了 两 个 区 域 中 土壤 和 肥力 的 一 臻 性。 虽然 气温 理应 相当 ,但 微 环境 的 温 
度 通 常会 随 着 光 强 的 增 大 而 提升 。 故 本 研究 的 两 个 生境 应 该 是 在 光 强 和 温度 上 均 有 差异 ,表现 为 日 照 区 
的 光 强 和 温度 都 高 于 林 戎 区 , 均 更 利于 植物 的 生长 和 有 机 物 的 积累 。 

从 开花 阶段 的 表现 来 看 ,日 照 区 野营 姑 的 每 日 平均 开放 雄花 数 .雌花 数 .总 花 数 和 开花 总 人 花序 数 均 为 林 卫 
区 的 2 一 3 倍 。 由 于 两 个 区 域 野 慈 姑 的 基因 型 构成 相同 (通过 球茎 克隆 分 株 种 植 得 来 ) ,其 在 开花 数量 上 的 差 
异体 现 出 环境 的 主导 作用 ,表明 日 照 区 野 慈 寻 的 资源 总 量 和 有 性 繁殖 投入 远 远 大 于 林 靖 区 。 值 得 强调 的 是 ， 
此 处 开花 数量 在 两 个 区 域 之 间 的 差异 是 物理 环境 引起 的 直接 响应 ,还 未 涉及 到 传粉 和 结实 阶段 的 变化 。 由 于 
本 研究 只 关注 了 花 水 平 的 数量 差异 ,对 于 更 小 层次 的 豚 珠 或 花粉 的 变化 我 们 不 得 而 知 ,不 过 从 单 末 平均 种 子 
量 和 种 子 面积 在 两 个 区 域 的 无 差异 性 推测 , 林 戎 区 应 该 与 日 照 区 相当 ;间接 证 明了 生境 差异 并 未 导致 豚 珠 数 
量 或 质量 上 的 显著 下 降 。 这 方面 其 他 植物 也 有 类 似 的 报道 ,例如 心 叶 四 层 关 ( Boesenbergia longiflora ) 的 单 花 
胚珠 数 在 三 个 不 同 的 生境 里 并 不 存在 显著 差异 ,可 能 与 植物 开花 加 有 的 发 育 机 理 相关 。 

3.2 ”环境 对 野花 寻 的 间接 影响 一 一 传粉 

在 两 个 生境 中 ,野花 她 访 花 昆虫 的 组 成 .昆虫 类 型 的 相对 重要 性 及 其 行为 有 明显 的 变化 。 日照 区 的 访 花 
昆虫 较 林 防 区 更 为 多 样 ,这 可 能 是 受 日 照 区 周边 植物 群落 的 影响 ,该 区 域 生 长 了 很 多 具 蜜 甩 的 有 花 植物 ,如 萌 
芦 科 ` 疯 科 和 和 菊 科 植物 (作者 观察 ) ,吸引 了 不 少 种 类 和 数量 的 传粉 昆虫 。 相 对 而 言 , 林 荫 区 的 “其 他 类 ”昆虫 
较 少 ,可 能 是 林 荫 生境 下 的 群落 组 成 多 为 阴 生 植物 ,如 禾 本 科 三 昌 草 科 和 部 分 芯 类 植物 等 (作者 观察 ) ,而 这 
样 的 群落 本 里 对 传粉 昆虫 需求 不 大 , 故 群落 整体 的 吸引 力 不 强 。 需 要 指出 的 是 , 蝶 类 在 访问 野 慈 寻 时 均 只 在 
花冠 集 留 用 较 长 的 口 带 采 蜜 ,其 携 市 花粉 的 能 力 较 弱 ( 作 者 观察 ) ,所 以 两 个 生境 中 的 传粉 昆虫 应 只 包括 蜂 、 
晶 、 蚜 蝇 三 类 。 

AK DC ET Zl dg E BR P) Es rh Ze SCR ER ,而 日 照 区 为 蜜蜂 ,这 也 许 是 上 述 不 同 植物 群落 的 效应 ,还 可 能 
跟 昆 虫 本 身 的 习性 相关 ;如 意大利 蜜蜂 (本 研究 的 传粉 者 ) 的 某 些 品种 对 高 温 高 热 环 境 的 抗 逆 性 很 强 ” 。 不 
同 后 境 里 传粉 昆虫 的 重要 性 差异 基于 野花 姑 的 泛 化 传粉 系统 (generalist) ,在 同类 人 研究 中 也 有 一 些 特 化 传粉 的 
植物 (specialist) 可 以 同时 控制 光照 和 传粉 昆虫 类 型 , 故 其 变量 相对 单一 .解释 也 更 为 明确 。 本 实验 中 蜂 类 
的 访 花 在 停留 时 间 二 显著 偏 短 ,表现 为 “短平快 ”的 访 花 习性 ,有 其 他 人 研究 指出 其 相 较 于 蚜 蝇 类 昆虫 有 更 高 效 
的 花粉 传递 ;上 且 日 照 区 的 蜂 类 占 比较 多 ,这 可 能 对 该 区 域 野 慈 姑 的 结实 存在 一 定 积 极 影 响 。 此 外 , 晶 类 的 
访问 行为 较为 特殊 ,它们 倾 问 于 访问 更 多 的 肉 花 且 停 留 更 长 的 时 间 ,然而 ,长 时 间 在 单一 性 别 的 花 上 保留 会 
致 花粉 得 不 到 高 效 的 传递 ,也 可 能 损害 花 朱 的 某 些 结构 '” ,对 结实 造成 负面 影响 。 鉴 于 晶 类 在 两 个 区 域 
出 现 的 几率 相当 (25% 和 21% ) ,不 应 是 区 域 间 繁殖 差异 的 主要 原因 。 

由 环境 介 导 的 野 慈 姑 的 传粉 差异 还 表现 在 两 个 区 域内 传粉 昆虫 的 访 花 频率 和 每 回合 访问 花 朱 数量 上 的 
AJHESEE, 日照 区 的 昆虫 访 花 频率 高 于 林 靖 区 ,单位 时 间 内 访 花 次 数 的 增加 可 给 花 和 东 带 来 足 量 授粉 从 而 促进 
结实 。 这 也 许 是 环境 影响 的 昆虫 行为 和 花 展 示 特 征 共 同 造成 ,因为 日 照 区 的 开花 数量 更 大 ,对 昆虫 的 吸引 力 
更 强 , 从 而 提升 了 单 花 的 访 花 频率 ,这 一 结果 与 很 多 研究 吻合 。 在 每 个 回合 的 访问 中 ,传粉 昆虫 在 不 同 
生境 访问 的 肉 花 数量 均 为 2 个 左右 ,而 日 照 区 的 昆虫 访问 两 倍 于 林 防 区 的 花序 数 和 雄花 数 ,上 暗示 昆 虫 在 携带 
花粉 数量 和 基因 多 样 性 上 的 倍增 。 由 此 推测 ,即便 同 是 对 雌花 的 单 次 访问 ,日照 区 的 昆虫 可 能 会 传递 更 多 高 
质量 的 花粉 ,进而 提升 了 单 次 访问 的 效益 。 结 果 中 已 经 指出 ,昆虫 在 访问 回合 中 访 花 数量 的 差异 不 依赖 于 区 
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域内 的 开花 数量 , 即 不 论 区 域内 开花 多 少 , 日 照 环境 比 林 阴 环境 的 昆虫 在 每 个 访 花 回合 中 倾向 于 访问 更 多 的 
雄花 和 花序 ,因此 ,该 影响 应 该 是 环境 对 昆虫 访 花 行为 独立 作用 的 结果 。 


4 结论 


总 体 而 言 , 日 照 区 的 野 慈 姑 由 于 其 生境 内 光照 的 提升 ,开花 数量 更 多 ,传粉 昆虫 对 每 条 花 在 单位 时 间 内 的 
访问 次 数 更 多 ,每 次 访问 携带 花粉 的 数量 或 多 样 性 更 高 ,最 终 导 致 座 打 率 更 高 。 环 境 介 导 的 植株 索 殖 表现 能 
够 在 同一 方向 上 不 断 积累 增加 ,对 植物 的 适合 度 产 生 更 大 的 增益 ,最终 使 得 两 个 生境 下 基因 型 组 成 相同 的 野 
花 姑 在 繁殖 总 量 上 达到 了 3 倍 以 上 的 差距 。 虽 然 日 照 区 的 野 芝 姑 在 繁殖 过 程 中 的 每 一 步 都 领先 于 林 上 其 区 ,但 
从 作用 强度 上 看 ,环境 因子 对 花 朱 数量 的 下 接 影响 占 主导 地 位 ;而 其 间接 影响 ,由 环境 介 导 的 传粉 昆虫 的 组 成 
和 行为 的 作用 ,对 结实 差异 的 贡献 量 相对 较 小 。 光 照 条 件 更 好 的 环境 下 植物 的 繁殖 产 出 往往 更 高 ”* ,这 几 
乎 是 众所周知 的 现象 ;然而 ,本 文 从 细 市 出 发 ,量化 每 个 繁殖 阶段 的 表现 ,特别 是 传粉 昆虫 在 不 同 生境 下 的 啊 
应 ,从 机 制 上 阐述 了 繁殖 差异 产生 的 原因 。 同 时 ,本 文 也 指出 此 类 人 研究 中 同时 关注 植物 物理 环境 和 生物 因子 
三 者 之 间 互 作 的 重要 性 ,只 有 这 样 ,才能 从 根本 上 理解 环境 的 异 质 性 对 于 植物 生长 和 繁殖 的 影响 。 
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